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da ) y (hrs LTF  AL  EXP 
Pre‐enrichment  1700    x  x 
Short‐term enrichment  1100  x     
  1700    x  x 
Long‐term enrichment 
Removal of enrichment 
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  controlling for  coefficient  s.e.  χ2 (d.f.)  p­value 
CID  0.045  0.033  1.73 (1,9)  0.19 
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(“b”, dark grey) parameters related to individual energy balance over time defines an 
“ecophysiological hypervolume” (“c”, light grey). Both the environmental and physiological 
axes are multi‐dimensional abstractions, depicted here as three‐dimensional objects for 
simplicity.  
 
 
(a) 
(b) 
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Figure 7.3. Hypothetical depictions of how individual constraints and quality could alter t
shape of the ecophysiological hypervolume. (a) Ecological and physiological constraints 
could restrict the hypervolume early (bottom) and later (top) in life. (b) Better quality 
individuals (left) would be expected to tolerate a wider range of, e.g., CORT values than 
lower quality individuals (right), hence the enlarged hypervolume.  
he 
138
uch 
te 
 to 
veloping HPA axis (e.g., [116]) or an 
 
 
The dimensions of the hypervolume can change with individual characteristics s
as life history stage, age, and individual quality; similarly, temporal changes in the 
environment can influence the range of physiological values that will positively contribu
to fitness. For example, an individual that is constrained in its ability to respond
c
a
hallenges, such as a nest‐bound nestling with a de
ging individual (e.g., [322]) that can no longer move great distances, would be expected to
have an increasing or decreasing hypervolume, respectively (Fig. 7.3a). Similarly, 
individual quality should influence hypervolume such that, all else being equal, better 
quality individuals should have a greater hypervolume (Fig. 7.3b) because they can 
withstand the effects of a greater range of CORT, particularly increased levels (e.g., Chapter 
5).  
When considered in the above terms, this hypervolume can be thought of as 
defining an “ecophysiological niche”. This theoretical construct reflects the complexities of 
both the environment and the individual’s physiology and behaviour throughout time and 
space. Feather CORT, as an integrated value, measures a portion of this hypervolume and 
therefore may help quantify the ecophysiological niche. That is, feather CORT measures 
total CORT released in response to the complex ecophysiology occurring during the period 
of feather growth. This may be a small or large potion of the ecophysiological niche, 
depending on the time scale considered. Feather CORT may therefore be useful in a way 
similar he  to how stable isotope ratios are currently being used (e.g., [323]). Combining t
two may be particularly powerful, as my results suggest (Chapter 6), because it integrates
information from several environmental and physiological sources. As a note of caution, 
CORT physiology is only a part of the greater physiological response to environmental 
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sing nest boxes is a conservation priority for some species (for a review see 
nderstand how nest box characteristics influence inhabitants 
sing 
 
t 
is 
challenges, as Romero et al. [142] point out. Nevertheless, by measuring a multi‐
dimensional perspective of CORT physiology, feather CORT provides a measure better 
suited to studying physiological responses to complex ecological phenomena.   
 
7.4.2. Management and conservation implications 
 
My work provides information directly relevant to management and conservation. 
For example, insight into the influence of nest box microclimate on CORT in nestling tree 
wallows may help improve nest box design [324]. Augmenting populations of cavity 
esters u
s
n
[
[
325]), and it is important to u
324]. My research adds an important physiological dimension to consider. By increa
our understanding of how some nestling Procellariids cope with decreasing food supply, 
my work may help efforts to mitigate effects of declining fish stocks on seabirds. My results
suggest that lower (rather than the often expected higher) CORT values indicate birds 
coping with nutritional challenges. Combining CORT with SIs from Dupont’s lark feathers 
provided a physiological interpretation of the ecological conditions to which larks were 
exposed. Lark physiology was influenced more by factors at a local scale than at scales tha
drive population processes. This information is directly relevant to how populations of th
endang
 
ered habitat specialist are managed.  
The evidence above suggests that feather CORT can provide a measure of how
individuals are generally coping with their environment. As such, feather CORT may be a 
valuable biomarker [272]. Feathers are easy to collect and store and are suitable for use in 
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conservation contexts in the wild or captivity. Importantly, because feathers travel with 
their bearer, it is possible to collect them at any time between moults. This is particularly 
useful for species that are secretive or otherwise inaccessible during part of their life, but 
are more accessible or aggregate at other times. By combining this information with other 
metrics (e.g., SIs), we may achieve a more complete understanding of how individuals 
perceive and respond to their environment. This information is essential to proper 
management and conservation plans. Moreover, using feather CORT in a CORT‐energetics 
framework may be especially useful in helping understand avian responses to climate 
change. 
 
7.4.3. Future research needs 
 
We can more easily understand the consequences CORT has for measures of 
performance and components of fitness if we can find a commonality in how we interpret 
the causes of variation in CORT. Without this connection, a reductionist approach will 
continue to highlight disjointed pieces of a complex ecophysiological puzzle. The intent of
my thesis was to gain an understanding of a measure of CORT physiology that moves 
beyond “baseline” and “stress‐induced” values. I did this by addressing the causes of 
variation in feather CORT in the context of longer‐term challenges. My research suggests 
that energetics can provide a unifying framework within which to interpret CORT levels. 
Future research will be instrumental in gaining a fuller understanding of how 
feather CORT relates to ecophysiological variation and individual energetics. This is 
particularly important to the use of feather CORT as a biomarker. Correlative work should
 
be substantiated with experiments that manipulate candidate energetic factors. Research 
at multiple levels of biological organization and spatial scales is needed to clarify some key 
points. We need a better understanding of the process by which CORT is deposited in 
feathers at the cellular and tissue levels. Does this process vary among individuals, life‐
history  
n 
141
tic 
ecific 
f 
 
 period, or species? Related to this, we need a better understanding of how feather
tissue integrates baseline and stress‐induced CORT levels. Does one explain more variatio
in feather CORT than the other? Field studies are essential to determining how frequently 
free‐living birds actually encounter stressors. The idea that CORT in feathers is 
proportional to the severity of the challenge, as has been suggested for plasma CORT [15], 
should be tested experimentally. Additionally, it will be interesting to determine if different 
types of challenges (e.g., physical vs. psychological) differentially influence feather CORT. 
Studies should also address the sensitivity of feather CORT to variation in specific energe
demands within and among life‐history periods. Identifying ecological factors and sp
energetic demands that explain a disproportionate amount of variation in feather CORT 
will be particularly useful. Expanding the geographic scale of investigations using the 
CORT‐energetics hypothesis may provide a physiological mechanism underlying species‐
energy relationships [317].  
Although my research could not directly address the consequences of variation in 
feather CORT, it is interesting to note that using post‐breeding feather CORT I was able 
connect, albeit correlatively, the consequences of one breeding season to behavior of the 
following breeding season (Chapter 5). As I suggest in Chapter 5, this begs the question o
whether a carry‐over effect was operating in tree swallows and, if so, if feather CORT 
quantified it. Although it is highly unlikely that CORT secreted during feather growth has
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ality (Chapter 5). Studies 
the potential relationship between feather CORT and carry‐over effects.  
 
any direct influence on behaviour months later, CORT’s role as a metabolic hormone could 
easily influence individual state (i.e., condition) following breeding and possibly into 
igration. Individual quality may influence how effects carry‐over into subsequent periods
269], and my work suggests that feather CORT is related to qu
m
[
should investigate 
Finally, additional research may improve the techniques by which we extract and 
measure CORT in feathers. The estimation of true extraction efficiency is hindered by the 
constraints of impregnating keratin tissue with radioactive tracer, and percent recovery of 
tracer from extract solution (i.e., filtering efficiency) is used as a proxy. A second extraction
of feather material with methanol yielded no additional detectable CORT [105], suggesting 
that a single methanol extraction removes most, if not all, CORT from the feather tissue. 
The percent recovery of tracer from extract solution (i.e., recovery efficiency) is a 
meaningful metric in the extraction procedure as it as it provides a measure of 
reproducibility in this important step, but future studies should strive to develop a 
technique for estimating true extraction efficiency. It also remains a possibility that the RIA 
measures some compound(s) in addition to CORT [105]. Chromatography and mass 
spectroscopy work will be essential for identifying all potentially cross‐reactive substances 
in feather extracts, and careful studies of antibody dynamics will determine which 
substance(s), if any, other than CORT is being detected by RIA.  
I want to emphasize that these knowledge gaps need not invalidate studies using 
feather CORT. CORT from feathers relates significantly and meaningfully to numerous 
ecological factors, as I and others have shown. This strongly suggests that feather CORT 
provides relevant information about the physiological functioning of birds. Clarifying 
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 holistic 
 
phys above will make uctive cross‐
discipline research. 
m  in feathers, improvin
disentangling the ecological causes and consequences of feather CORT will only
understanding of this important ecophysiological measure.      
 
7.4.4. Conclusions 
 
My thesis research provides a foundation upon which future work can refin
understanding of feather CORT. The application of feather CORT to addressing unresolv
issues in avian CORT physiology is just beginning. It is clear, however, that feather COR
provides a physiological measure that is generally relevant to avian ecophysiology. My 
work and that of others suggests that approaching avian ecology studies from an energetic
icial becauperspective may be  n currency wit
understand individual responses to ecologica  as the influen
physiology on measures of performance and fitness. My work suggests that using th
approach in the context of CORT may be useful for moving research towards a more
understanding of the role GCs play in mediating the relationship between birds and their 
environment and, ultimately, fitness. The energetics explanation is an attempt at providing
a testable framework for such an approach and has wide applicability to studying 
theoretical and applied questions. The ecophysiological niche model is intended to provide 
a theoretical backdrop for understanding feather CORT values and how they may relate to 
fitness. It is my hope that by putting CORT into a context that both ecologists and 
iologists can relate to, my ideas outlined   for more prod
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